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Вступ
Родина Brassicaceae Burnett включає близько 4000 
видів, які входять до складу 52 монофілетичних 
триб (Al-Shehbaz, 2012) або шести молекулярно-

філогенетичних клад (Huang et al., 2015; Nikolov 
et al., 2019). Хрестоцвіті поширені на всіх 
континентах, за винятком Антарктики. 
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Species of the Brassicaceae family (crucifers), which are of great scientific and practical importance, are inherent by 
a wide variety of trichome structures. Trichomes – specialized cells of the epidermis, modulate the response of plants 
to biotic and abiotic stresses. We investigated the structural diversity of trichomes and the features of pubescence 
of all (252 species, 73 genera) Brassicaceae species of the flora of Ukraine. Trichomes were studied on living plants 
and based on materials from seven herbaria, as well as on the basis of analysis of literature data. Stereoscopic and 
electronic scanning (JSM-6060 LA) microscopes were used in this investigation. To describe the structural diversity of 
trichomes, an original four-level hierarchical classification was developed, taking into account a complex of features, 
including functional specificity (covering or glandular), the nature and degree of hair branching, as well as the 
features of the orientation of their rays. The pubescence of plants was divided into isomorphic (consists of one type 
of trichomes) and heteromorphic (formed by two or more types of hairs with or without glandular structures). Hairs 
are completely absent in 23 species of 15 genera of the flora of Ukraine. Isomorphic pubescence is characteristic of 
the most (170 species) cruciferous plants and is represented by simple (120 species), Malpighian (23 species), stellate 
(23 species), dendroid (3) and fork-shaped (1 species) trichomes. The composition of heteromorphic pubescence 
is dominated by a combination of simple and fork-shaped hairs: it is observed in 44 species. There are glandular 
structures in the pubescence of 14 species. The structural diversity of Brassicaceae trichomes correlates, in general, 
with the temperate continental climate of Ukraine. Species without hairs or pubescent with simple trichomes, 
including those in combination with fork-shaped hairs, are observed in biotopes with sufficient moisture, optimal 
insolation, and satisfactory soil quality. Species with dense branched trichomes inhabit arid biotopes with intense 
insolation, insufficient moisture, and poor substrate. In the flora of Ukraine, the evolutionary-phylogenetic line 
LII included non-pubescent species or those with simple hairs. The cruciferous line LI is characterized by isomorphic 
and heteromorphic pubescence. In species LIV, heteromorphic pubescence predominates. Glandular structures are 
observed in the heteromorphic pubescence of taxa of line LIII.
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У світовій економіці хрестоцвіті займають третє 
місце після злакових та бобових. Серед них 
багато важливих харчових, кормових, олійних, 
медоносних, вітамінних, лікарських, а також 
декоративних рослин (Sokolov, 1985; Ilyinska et al., 
2007; Warwick, 2011; Anjum et al., 2018; Rakhmetov et 
al., 2018; Vergun et al., 2019, 2020, 2021; Jabeen, 2020). 
В агропромисловому комплексі та приватному 
секторі України найчастіше використовують 
види майже 20 родів, зокрема Armoracia G.Gaertn., 
B.Mey. & Scherb., Brassica L., Camelina Crantz, Eruca 
Mill., Hesperis L., Lepidium L., Matthiola L., Raphanus L. 
та ін.

До Brassicaceae належать декілька модельних 
об’єктів сучасної біології, зокрема: Arabidopsis 
thaliana (L.) Heynh. – відомий біологам усього 
світу (Mitchell-Olds, 2001; Van Norman and Benfey, 
2009; Sivasubramanian et al., 2015); комплекс 
Brassica oleracea L. – дослідження перспектив 
використання видів для інновацій агросистем 
і  виробництва продуктів харчування (Branca and 
Maggioni, 2020; Żyła et al., 2021); види Capsella 
Medik. – стандарт для дослідження способів 
запилення рослин (Hurka et al., 2012); види 
Aethionema W.T.Aiton та Lepidium – еталони для 
вивчення структурних і  функціональних аспектів 
диморфізму плодів та особливостей їхнього 
еволюційного розвитку (Mummenhoff et al., 2009; 
Arshad et al., 2020; Walden et al., 2020b). Більше 
100 видів із 11 родів Brassicaceae толерантні до 
важких металів і здатні гіперакумулювати Cd, Ni, 
Pb, Se, Sr, Zn (Warwick, 2011; Godé et al., 2012; Dar 
et al., 2018; Agnihotri and Seth, 2019; Nikolić and 
Tomašević, 2020). Arabidopsis halleri (L.) O‘Kane et 
Al-Shehbaz та Noccaea caerulescens (J.Presl et C.Presl) 
F.K.Mey. – зразки для вивчення адаптації рослин до 
ґрунтів, забруднених важкими металами, зокрема 
цинком, кадмієм та свинцем, і  для досліджень 
толерантності рослин до важких металів (Assunção 
et al., 2003; Bothe and Słomka, 2017). Ці види 
пропонують використовувати для фіторемедіації 
ділянок, забруднених важкими металами. 
Brassicaceae служать також моделлю для вивчення 
особливостей історичного розвитку рослин, 
завдяки біологічній, морфологічній, фізіологічній, 
генетичній та геномній різноманітності 
в поєднанні з широкою екологічною пластичністю 
(Bomblies and Weigel, 2007; Koenig and Weigel, 2015; 
Nikolov and Tsiantis, 2017; Nikolov et al., 2019; Mattila 
et al., 2020; Walden et al., 2020b).

У складі родини є рідкісні та ендемічні види, занесені 
до Червоних книг різних країн та континентів. 

У флорі України, наприклад, є 30 таких видів (Didukh, 
2009). Великим числом представлені бур’янові 
рослини, здатні розповсюджуватися далеко за межі 
свого природного ареалу. На території України 
чужорідні види входять до складу родів Capsella, 
Chorispora R.Br. ex DC., Descurainia Webb et Berthel., 
Diplotaxis DC., Draba L., Lepidium, Sisymbrium L. тощо 
(Protopopova, 1991; Ilyinska et al., 2007; Dorofeev, 
2012).

Brassicaceae властива велика морфологічна 
одноманітність будови квіток (див. Nikolov, 2019) 
і, навпаки, значна структурна різноманітність 
листків, плодів та трихом, що було відомо ще 
з часів Ліннея і відображено у флористичних 
публікаціях, у тому числі сучасних, що охоплюють 
різні за площею території, наприклад «Flora 
Europaea» (Ball et al., 1993), «Конспект флоры 
Восточной Европы» (Dorofeev, 2012), «Flora of Pan-
Himalaya»(Al-Shehbaz, 2015) тощо.

Трихоми – спеціалізовані клітини епідерми, 
відіграють важливу роль в еволюції рослин. Вони 
сприяють їхньому нормальному розвитку за 
надзвичайно високих або низьких температур, 
посухи чи ультрафіолетового опромінення, 
слугують їм захисним бар’єром від біотичних 
і абіотичних стресів, регулюють газообмін, 
енергетичний та водний баланс (Xiao et al., 2017; 
Karabourniotis et al., 2020). 

Прості (покривні) трихоми Brassicaceae 
одноклітинні, а залозисті – одноклітинні 
або багатоклітинні. Їх здавна описували 
і  використовували в систематиці родини як 
важливі ознаки таксонів видового, інфрародового 
або родового рангів (Linné, 1753; Candolle de, 
1821, 1824; Hayek, 1911; Bush, 1939; Janchen, 
1942; Kotov, 1953, 1979, 1987; Dvořák, 1965, 1971, 
1973; Ball et al., 1993; Polatschek, 2010, 2011). 
Перша спроба класифікації трихом хрестоцвітих 
належить Dennert (1885). Автор, залежно від 
наявності або відсутності та форми волосків, 
розділив 96 видів на три групи: з відсутніми 
трихомами; опушені простими нерозгалуженими 
і розгалуженими волосками; опушені тільки 
зірчастими трихомами. Prantl (1891) був й досі 
залишається єдиним систематиком хрестоцвітих, 
хто розглядав структурні особливості трихом 
важливими діагностичними та філогенетичними 
ознаками таксонів вищих рангів – триб і підтриб. 
Автор виділив п‘ять типів простих волосків 
(нерозгалужені, безладно розгалужені, 
зірчасті, двороздільні і лускоподібні) і два типи 
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залозистих структур (багатоклітинні з довгою 
ніжкою і одноклітинною залозистою голівкою 
та багатоклітинні сидячі) і використав їх для 
розробки власної системи родини. У подальших 
працях для родини вказували від чотирьох до 
16 типів волосків (Theobald et al., 1979; Abdel, 2005; 
Beilstein et al., 2006, 2008).

Удосконалення методів сканувальної 
електронної  мікроскопії та інтенсивний 
розвиток молекулярно-біологічних досліджень 
стали потужним стимулом  для конкретизації 
будови трихом і розширення таксономічної 
й  діагностичної інтерпретації їхніх структурних 
особливостей. Як результат – описані нові типи 
волосків, деталізована структура трихом багатьох 
видів, родів та триб в повному обсязі чи в межах 
окремих регіонів (Ilyinska, 2003; Ilyinska and 
Shevera, 2003a, b; Abdel, 2005; Ančev and Goranova, 
2006; Beilstein et al., 2006, 2008; Spaniel et al., 2012; 
Fuentes-Soriano and Al-Shehbaz, 2013; Magauer et 
al., 2014; Mousavi and Sharifi-Rad, 2014; Mirzadeh 
et al., 2015). Тепер велику увагу приділяють 
дослідженню розвитку трихом Brassicaceae на 
молекулярному та генетичному рівнях (Pattanaik 
et al., 2014; Mazie and Baum, 2016; Doroshkov et al., 
2019; Chopra et al., 2019; Hülskamp, 2019; Walden et 
al., 2020a). Встановлено, що процес розвитку трихом 
контролюється багатьма генами (Schellmann and 
Hulskamp, 2005). Широко аналізують також вплив 
біотичних та абіотичних чинників довкілля на 
формування, структуру та функціонування трихом 
(Broadhurst et al., 2004; Mershon et al., 2015; Prats-
Mateu et al., 2016; Liu et al., 2017; Weigend et al., 
2018; Fukuda et al., 2020; Karabourniotis et al., 2020). 
Актуальним залишається вивчення видового 
розмаїття волосків. Характеристику трихом 
відносять до числа обов‘язкових дескрипторів 
морфологічного опису нових таксонів (Brock et 
al., 2019; Koch and Lemmel, 2019; Al-Shehbaz, 2020; 
Salariato et al., 2020). Все ж в повному обсязі будова 
та функції трихом Brassicaceae ще не вивчені й досі. 

Адаптивну важливість трихом у пристосуванні 
видів до чинників довкілля, особливо до 
посушливих умов існування, встановили ще в 20-му 
столітті (Schimper 1903; Palladin, 1912; Vasilevskaya, 
1954; Johnson, 1975). Всебічні дослідження 
останніх десятиліть показали, що роль опушення 
у взаємодії рослин і довкілля недооцінювали 
(Steets et al., 2010; Bickford, 2016; Xiao et al., 2017; 
Karabourniotis et al., 2020). Трихоми модулюють 
енергетичний, водний та вуглецевий баланс 
рослин (Bickford, 2016). Існує взаємозв‘язок між 

щільністю трихом і захисною здатністю опушення. 
Спектральні властивості листків із незначним 
опушенням практично не відрізняються від таких 
неопушених листків (Mershon et al., 2015). Дефіцит 
ґрунтової води, висока температура повітря та 
недостатність тиску водяного пару збільшують 
щільність трихом (Bickford, 2016). Густе опушення 
захищає рослини від інтенсивної інсоляції (Yang 
et al., 2008), а УФ-випромінювання стимулює 
розвиток трихом у мутацій Arabidopsis thaliana (Yan 
et al., 2012). Суттєвий захист від світлового стресу 
забезпечують також кутикула та кутикулярний 
віск (Koch et al., 2008; Koch and Barthlott, 2009). 
Значно менше досліджень стосувалося захисної 
ролі тих чи інших структурних типів трихом. 
Роль морфологічної конструкції трихом листка 
в модуляції оптичних властивостей рослин родини 
Brassicaceae в  альпійських біотопах досліджена 
на прикладі близькоспоріднених видів роду 
Pachycladon Hook.f. (Mershon et al., 2015). Автори 
показали, що саме структурний тип волосків, а не 
їхня щільність, є основним елементом листкової 
поверхні, що регулює відбивну і поглинаючу 
здатності листка. Найнижчий коефіцієнт відбиття 
був у не опушеного P. fastigiatum (Hook.f.) Heenan 
et A.D. Mitch., дещо вищий – у P. enysii (Cheeseman 
ex Kirk) Heenan et A.D. Mitch., на листках 
якого переважали фуркатні  й прості волоски, 
і  найвищий  – у P. stellatum (Allan) Heenan et A.D. 
Mitch., що мав дуже розгалужені (дендроїдні – за 
визначенням авторів) трихоми. 

Мета нашої роботи – з’ясувати структурну 
різноманітність трихом та специфіку опушения 
видів Brassicaceae флори України з особливим 
наголосом на їхню екологію. 

Матеріали та методи

Методологія дослідження
Використано концепцію монотипного стандарту 
виду. 

Об‘єкти та матеріал дослідження
Досліджено 252 види 73 родів родини Brassicaceae 
флори України. Морфологічну будову трихом 
вивчали на гербарних зразках, депонованих 
в  гербаріях YALT, KW, LWKS, LWS, KWHA, LE, MW; 
акроніми гербаріїв наведені згідно Thiers (2020). 
Також було взято до уваги літературні дані. Для 
деяких видів волоски досліджували на живих 
рослинах. 
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Методи дослідження
Опушення всієї рослини аналізували за допомогою 
стереоскопічного мікроскопа. Структуру 
трихом листка і квітконіжки досліджували на 
сканувальному електронному мікроскопі JSM-
6060 LA, для чого невеликі їхні фрагменти були 
приклеєні  до металевого столика і напилені 
золотом, відповідно до загальноприйнятої 
методики. Для опису структурної різноманітності 
трихом ми розробили оригінальну чотирирівневу 
ієрархічну класифікацію трихом, на основі аналізу 
їхньої функціональної специфіки (покривні 
та залозисті), характеру і ступеня галуження, 
особливостей орієнтації їхніх променів, а також 
числа клітин в  залозистому волоску (Рисунок 
1). Класифікація включає п‘ять основних типів 
покривних волосків та два типи залозистих 
структур.

Прості (нерозгалужені) волоски в хрестоцвітих 
флори України дуже різноманітні за розміром, 
товщиною клітинної стінки і орієнтацією, що 

здавна використовували в систематиці родини для 
діагностики таксонів різних рангів.

Мальпігієві або фіксовані посередині (medifixed) 
трихоми не мають ніжки й складаються 
з  двох первинних променів (розгалужень), які 
щільно притиснуті й паралельні до поверхні 
епідерми. Первинні промені (один або обидва) 
можуть дихотомічно галузитися. Залежно від 
особливостей галуження, спстерігаються дво-, три- 
(один з двох променів дихотомічно галузиться), 
чотири- (обидва первинні промені дихотомічно 
галузяться) й п‘яти-семипроменеві (один або 
обидва промені двічі дихотомічно галузяться) 
мальпігієві волоски. Прийнятий розподіл 
мальпігієвих трихом відповідає класифікації 
Polatschek (2010–2012, 2013a,b.) і включає волоски, 
описані різними авторами як: «T-shaped» (Metcalfe 
and Chalk, 1950), «2-armed, T-shaped», (Theobald 
et al., 1979), «medifixed» (Beilstein et al., 2006), 
«kompassnadelfӧrmige» (Polatschek, 2010–2012, 
2013a,b; Mutlu, 2010). Різноманітність (якісну 

 
Рисунок 1	 Класифікація трихом видів Brassicaceae Burnett флори України
Figure 1	 Classification of trichomes of Brassicaceae Burnett species of Ukrainian flora
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і кількісну) мальпігієвих трихом практично 
всіх видів Erysimum L. s. l., в тому числі тих, що 
поширені на території України, дуже ретельно 
вивчив і описав A. Polatschek (2010–2012, 2013a,b). 
Автор підкреслив також, що «зірчасті» волоски, 
які вказують деякі автори для роду Erysimum, не 
тотожні тим зірчастим трихомам, що характерні 
для роду Alyssum L. (Polatschek and Rechinger, 1968).

Зірчасті трихоми сидячі або мають дуже короткі 
ніжки і декілька дихотомічно розгалужених 
первинних променів, які відгалужуються 
практично від одного центру і орієнтовані 
паралельно до поверхні епідерми. Кожний 
промінь зазвичай дихотомічно галузиться один 
або декілька разів й тоді формується багато (до 
кількох десятків) кінцевих розгалужень. Зірчасті 
волоски бувають симетричні, коли всі промені 
майже однаково розвинені, або асиметричні, якщо 
частина променів значно коротша, порівняно 
з іншими, або деформована чи недорозвинена. 
Асиметричні зірчасті волоски тільки з двома добре 
розвиненими променями й одним або декількома 
недорозвиненими іноді називають фуркатними, 
з чим не можна погодитися. У деяких видів, які 
відсутні у флорі України – промені з‘єднуються 
дуже розвиненою кутикулою і в таких випадках 
утворюються зірчасто-лускаті трихоми, наприклад 
в окремих видів триби Physarieae B.L. Rob. in 
A. Gray et S. Watson (Fuentes-Soriano and Al-Shehbaz, 
2013). Для мальпігієвих та зірчастих трихом дуже 
характерна біомінералізація, особливо карбонатом 
кальцію (Hopewell et al., 2021).

Фуркатні (вилчасті) волоски складаються з двох 
частин – виразної проксимальної (ніжки) та 
дистальної, яка дихотомічно розділена на два 
нерозгалужені або розгалужені промені. Промені 
завжди спрямовані під кутом до поверхні листка 
чи іншого органу рослини, що відрізняє фуркатні 
волоски від мальпігієвих та зірчастих трихом 
із горизонтально орієнтованими променями. 
Найчастіше спостерігаються дво-, три- (один 
з двох променів дихотомічно галузиться), 
чотири- (обидва первинні промені дихотомічно 
галузяться) й п‘яти-семипроменеві (один або 
обидва промені двічі дихотомічно галузяться) 
фуркатні трихоми. Окремі види або їх групи можуть 
відрізнятися за довжиною ніжки та ступенем 
галузистості дистальної частини вилчастих 
волосків. Унаслідок розвитку дуже короткої ніжки 
формуються модифіковані фуркатні волоски, які 
часто називають розгалуженими, зірчастими або 
дендроїдними. 

Дендроїдні трихоми мають виразну, але різної 
довжини, ніжку та безладно розгалужені, 
неоднакові за розміром і по-різному орієнтовані 
промені. Metcalfe (1950). Спочатку їх взагалі 
не наводили для хрестоцвітих, а потім автори 
вказували для родини три їхні модифікації: 
dendritic (branching), dendritic-many branched та 
dendritic-branching terminal (Theobold et al., 1979). 
Дефініція дендроїдних трихом дуже лаконічна 
(Payne, 1978). Можливо тому трактування цього 
типу трихом у хрестоцвітих, на наш погляд, дуже 
неоднозначе.

Залозисті волоски і залозки прийняті нами 
в загальновизнаному розумінні (наприклад, 
Theobald et al., 1979). Секреторні структури 
хрестоцвітих бувають багатоклітинними (на ніжці 
або сидячі) або одноклітинними (залозки).

Сукупність усіх трихом на рослині формує 
її  опушення. Типи опушення можна виділяти 
за різними ознаками – залежно від розміру, 
форми чи орієнтації в просторі волосків, ступеня 
їхнього розвитку, особливостей та щільності 
розташування на органах рослини. Для видів 
Brassicaceae флори України ми виділяємо два типи 
опушення, зумовлені якісним складом трихом: 
ізоморфне (складається з одного будь-якого типу 
покривних волосків) і гетероморфне (включає 
два або декілька типів волосків із залозистими 
структурами або без них).

Статистичний аналіз
Для опрацювання отриманих даних використано 
програму PAST 2.17 (Норвегія, 2001).

Результати та обговорення
Рослини видів Brassicaceae можуть бути голими 
або опушеними. У флорі України відсутні волоски 
в 23 видів 15 родів (Рисунок 2). Неопушені 
рослини характерні для видів декількох моно- чи 
оліготипних родів, наприклад, Armoracia, Calepina 
Adans., Myagrum L. В деяких полі- чи оліготипних 
родах, наприклад Noccaea Moench, Subularia Ray ex 
L., та Cakile Mill., домінують неопушені рослини, тоді 
як в інших – види з відсутніми трихомами поодинокі 
(Brassica, Cardamine L., Crambe L., Lepidium, Rorippa 
Scop., Cochlearia L.). Більша половина видів (15) – це 
однорічники або дворічники, інші – багаторічники. 
Неопушені хрестоцвіті входять зазвичай до 
складу гумідних, аридних чи антропогенно 
трансформованих біотопів і показують досить 
високу толерантність до засолення й підвищеної 
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кислотності субстрату. Багато з них характерні 
для узбережних чи приморських екотопів (Rorippa 
prolifera Simonk., R. dogadovae Tzvelev, Cakile euxina 
Pobed., Crambe maritima L. тощо). Зазвичай таким 
видам властива добре розвинена кутикула 
з восковими структурами, як наприклад у Myagrum 
perfoliatum L. (Ilyinska et al., 1998). Деякі з них 
(наприклад, види Cakile) є сукулентами.

Опушення хрестоцвітих флори України 
сформоване дуже різноманітними за будовою 
волосками. Воно складається тільки з одного 
типу трихом (ізоморфне) або формується різними 
типами волосків (гетероморфне). Може бути 
факультативним – спостерігатися не на всіх 
рослинах одного й того ж виду чи не в усіх видів 
того самого роду або облігатним – характерним 
для всіх рослин виду чи для всіх видів роду.

Ізоморфне опушення досліджених видів 
флори  України формується простими 
(нерозгалуженими), мальпігієвими, зірчастими, 
фуркатними чи дендроїдними волосками. 
Залозисті трихоми в його складі відсутні.

Прості (нерозгалужені) волоски – найпоширеніший 
тип трихом у хрестоцвітих флори України (Рисунок 
2). Такі волоски характерні для 164 видів 44 родів. 
На рослинах 120 видів 24  родів вони формують 
ізоморфне опушення, а в інших – входять до 
складу гетероморфного. У політипних родах 

прості волоски спостерігаються не в усіх видів. 
Наприклад, види з наявними чи відсутніми 
волосками характерні для родів Brassica, 
Cardamine та Lepidium. Голі або незначно опушені 
рослини спостерігаються в Rorippa austriaca 
(Crantz) Besser, R. × anceps (Wahlenb.) Rchb., 
R.  brachycarpa (C.A.Mey.) Hayek, а  також Diplotaxis 
tenuifolia (L.) DC., Barbarea arcuata (Opiz ex J.Presl 
et C.Presl) Rchb., B. vulgaris W.T.Aiton та B. verna 
(Mill.) Aschers. Щільність та топографія простих 
трихом також варіюють. У Sobolewskia sibirica 
(Willd.) P.W.Ball і Goldbachia laevigata DC. такі 
волоски розвинені тільки по краю листків. У Cakile 
monosperma Lange та C. baltica (Jord. ex Rouy et 
Fouc.) Pobed. (відсутні в Україні) вони є лише на 
молодих квіткових бруньках (Pobedimova, 1953). 
Решта органів рослин цих видів голі. Дуже зрідка 
спостерігаються прості волоски у видів Noccaea. 
Вони можуть формуватися в N. dacicum (Heuff.) 
F.K. Mey. (відсутній в Україні) тільки на стеблах, 
а в N. sarmatica F.K.Mey. – на листках (папіли). 

Екологічний діапазон видів, що мають облігатне 
або факультативне опушення із простих трихом, 
включає річкові або морські береги, луки, узлісся, 
лісові галявини, а також гірські скелі, осипища та 
відслонення. До складу лісових, прибережних та 
лучних біотопів входять види з родів Lunaria L., 
Dentaria L. (Cardamine s.l.), Alliaria Heist. ex Fabr., 
Rorippa тощо. Є також рослини степів, гір і оголень, 
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Рисунок 2	 Кількісний розподіл трихом родини Brassicaceae Burnett флори України
Figure 2	 Quantitative distribution of trichomes of Brassicaceae Burnett family of the flora of Ukraine
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наприклад, види Crambe, Isatis L., Sisymbrium, 
Iberis saxatilis L., Hirschfeldia incana (L.) Lagr.-Foss., 
Teesdalia coronopifolia (J.P.Bergeret) Thell. тощо. 
Частина видів, наприклад Rapistrum rugosum (L.) 
All., Raphanus raphanistrum L., Sinapis arvensis L. та ін., 
входять до складу антропогенно трансформованих 
біотопів. Дещо більше десяти видів (Iberis amara L., 
I. umbellata L., I. pinnata L., Lunaria annua L., Eruca sativa 
Mill., Sinapis alba L., Raphanus sativus L. та ін.) в Україні 
відомі в культурі й можуть дичавіти. Більшість 
з  них вимоглива до зволоження й  толерантна до 
бідних ґрунтів і засолення субстрату, частина – 
адаптована до інтенсивної інсоляції. Серед них 
багато кальцефілів, але є й ацидофіли.

Зірчасті трихоми дуже характерні для видів ірано-
туранської за походженням триби Alysseae DC. і для 
частини видів (рід Physaria A.Gray) триби Physarieae 

із представниками здебільшого в Північній Америці 
(Oran, 1996; Fuentes-Soriano and Al-Shehbaz, 2013). 
У  флорі України зірчасті трихоми спостерігаються 
в 23 видів п’яти родів (Рисунок 2). З них два, Alyssum 
та Odontarrhena C.A.Mey., багатовидові, а Clypeola L., 
Berteroa DC. і Meniocus Desv. – представлені одним 
видом кожний. Зірчасте опушення щільне, внаслідок 
чого рослини мають сіро-зелений колір. Окремі 
види або їхні групи розрізняються за діаметром 
волосків, характером галуження, товщиною 
і довжиною променів, формою центральної 
частини волоска, наявністю та ступенем розвитку 
інкрустації, а також щільністю опушення 
квітконіжок. Для Odontarrhena borzaeana (Nyár.) 
D.A.German характерне дуже щільне опушення 
листків і квітконіжок (Рисунок 3). Подібні волоски 
на листках і дуже розсіяно опушені квітконіжки 

Рисунок 3	 Трихоми листків і квітконіжок видів роду Odontarrhena C.A.Mey.:
a, b – O. borzaeana (Nyár.) D.A.German; c, d – O. savranica (Andrz. ex Besser) D.A.German; e, f – O. muralis (Waldst. & Kit.) Endl.; 
g, h – O. gymnopoda (P.A.Smirn.) D.A.German; i, j – O. subalpina (M.Bieb.) D.A.German; b, d, f, j – квітконіжка

Figure 3	 Trichomes of leaves and peduncles of Odontarrhena C.A.Mey. genus species:
a, b – O. borzaeana (Nyár.) D.A.German; c, d – O. savranica (Andrz. ex Besser) D.A.German; e, f – O. muralis (Waldst. & Kit.) Endl.; 
g, h – O. gymnopoda (P.A.Smirn.) D.A.German; i, j – O. subalpina (M.Bieb.) D.A.German; b, d, f, j – peduncle
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мають O. savranica (Andrz.) D.A.German та O. muralis 
(Waldst. & Kit.) Endl. У O.  gymnopoda (P.A.Smirn.) 
D.A.German спостерігаються 15–20  променеві 
трихоми з дуже опуклою центральною частиною, а 
в O. subalpina (M. Bieb.) D.A.German опушення листків 
густе, а квітконіжок – розсіяне (Рисунок 3).

У роді Alyssum, поряд із симетричними, 
спостерігаються асиметричні зірчасті трихоми. 
Вони часто позбавлені інкрустації і варіюють за 
кількістю та ступенем редукції променів (Рисунки 
4–6). На листках і плодоніжках A. trichostachyum 
Rupr., A. umbellatum Desv. і A. parviflorum M.Bieb., 
наприклад, асиметричні зірчасті волоски особливо 
численні, а в A. rostratum Steven та A. calycocarpum 
Rupr. – дуже рідкісні. Інші види роду також різняться 
між собою за структурою трихом (Рисунки 4–6). 

Виразна своєрідність зірчастих трихом – досить 
довгі первинні промені і чотири-п‘ятипроменеві 
волоски на квітконіжках, властива рослинам 
Meniocus linifolius (Willd.) DC. Berteroa incana (L.) DC. 
має розсіяне зірчасте опушення, що складається 
із симетричних і асиметричних трихом. Останні 
крупніші й особливо характерні для плодоніжок 
(Рисунок 7). Для Clypeola jonthlaspi L. характерні 
зірчасті (інкрустовані та ні) і асиметричні 
зірчасті трихоми із розширеною основою і дуже 
довгими двома та короткими кількома променями 
(Рисунок 7).

Екологічний спектр хрестоцвітих (триба 
Alysseae),  опушених зірчастими трихомами, 
відображає їхнє походження – середземноморсько-
ірано-туранське. Рослини цієї групи історично 

Рисунок 4	 Трихоми листків і квітконіжок видів триби Alysseae DC. (Alyssum L.):
a – A. alyssoides L.; b, c – A. calycocarpum Rupr.; d – A. desertorum Stapf; e – A. gmelinii Jord. et Fourr.; f – A. hirsutum M.Bieb.; 
g – A. iljinskajae V.I.Dorof.; h, i – A. minutum Schlecht. ex DC.; c, h, i – квітконіжка

Figure 4	 Trichomes of leaves and peduncles of Alysseae DC. tribe species (Alyssum L.):
a – A. alyssoides L.; b, c – A. calycocarpum Rupr.; d – A. desertorum Stapf; e – A. gmelinii Jord. et Fourr.; f – A. hirsutum M.Bieb.; 
g – A. iljinskajae V.I.Dorof.; h, i – A. minutum Schlecht. ex DC.; c, h, i – peduncle
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адаптовані до гідротермального стресу, 
обумовленому спекотним та сухим літом 
і  холодною та вологою зимою й  толерантні до 
бідного субстрату. Такі особливості характерні для 
клімату Середземноморської та Ірано-Туранської 
флористичних областей (Takhtajyan, 1978; 
Rotondi et al., 2003). На території України вони 
приурочені до височин, осипищ і  оголень, в  тому 
числі крейдяних, кам‘янистих гірських схилів 
різних висот, вапняків, гранітів (зрідка), піщаників 
та пісків. Усі біотопи, до складу яких входять 
види із зірчастим опушенням, об‘єднує ще дві 
особливості – наявність інтенсивної інсоляції та 
бідність субстрату. Формування густого опушення 
на рослинах є адаптацією до  екстремальних умов 
існування, в тому числі до  інтенсивної сонячної 
радіації. Виразна здатність існувати в суворих 
умовах довкілля дозволяє багатьом з них, особливо 

однорічникам, активно освоювати антропогенно 
трансформовані екотопи.

Дендроїдні трихоми у флорі України характерні 
для трьох видів двох родів: Aurinia Desv. (Alysseae) 
і Schivereckia Andrz. ex DC. (Arabideae DC.) (Рисунки 
7, 8). 

Aurinia saxatilis (L.) Desv. на території України 
характерний для гранітних, сланцевих і вапнякових 
відслонень та пісковиків. Крім того, рослини 
цього виду часто вирощують як декоративні, 
вони можуть дичавіти з культури. Обидва види 
Schivereckia стенотопні: S. podolica (Besser) Andrz. 
ex DC. росте здебільшого на берегових виходах 
вапняків басейну р. Дністер, а S. mutabilis (M.I.Alex.) 
M.I.Alex. – на крейдяних відслоненнях басейну р. 
С. Донець. Зауважимо, що таксономічний статус 
Schivereckia, в цілому, і другого виду, зокрема, 

Рисунок 5	 Трихоми листків і квітконіжок видів роду Alyssum L.:
j, k, l – A. lenense Adams; m – A. smyrnaeum C.A.Mey.; n, o, p – A. parviflorum M.Bieb.; q, r – A. rostratum Steven; k, l, o, p, r – 
квітконіжка

Figure 5	 Trichomes of leaves and peduncles of Alyssum L. species:
j, k, l – A. lenense Adams; m – A. smyrnaeum C.A.Mey.; n, o, p – A. parviflorum M.Bieb.; q, r – A. rostratum Steven; k, l, o, p, r – 
peduncle
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остаточно ще не визначені (Jordon-Thaden et 
al., 2013). Види розрізняються за характером 
опушення та структурою трихом. Рослини 
S.  podolica мають досить розсіяне опушення, яке 
складається із дендроїдних волосків із довгими 
ніжками. Опушення S. mutabilis значно щільніше, 
сформоване двома шарами волосків із ніжками 
різної довжини (Рисунок 8).

Мальпігієві трихоми властиві 23 видам трьох 
родів – Lobularia Desv., Erysimum та Syrenia Andrz. 
ex DC. (Рисунок 2). У Lobularia maritima (L.) Desv.) 
такі волоски двопроменеві (Рисунок 9). Рослини 
цього виду широко культивують, в тому числі 
в Україні, де вони можуть давати самосів і на півдні 
формувати спонтанні популяції, але на півночі 
страждають від морозів. Мальпігієві трихоми 

з двома, декількома або багатьма променями 
спостерігаються у видів Erysimum s. str. У багатьох 
із них вони формуються майже на всіх органах 
рослини в  неоднакових комбінаціях і пропорціях, 
що здавна використовують в систематиці роду 
на різних рівнях таксономічної ієрархії. Тільки 
двопроменеві мальпігієві волоски характерні для 
E. diffusum Ehrh. Такі ж трихоми спостерігаються на 
стеблах E. ucranicum J. Gay та E. krynkense Lavrenko, 
а  на їхніх листках є домішка трипроменевих 
волосків. Двопроменеві мальпігієві трихоми 
із домішкою трипроменевих характерні для 
Erysimum × cheiri (L.) Crantz (= Cheiranthus cheiri L.). 
Рослини цього виду широко відомі, в тому числі 
в Україні, як декоративні; вони можуть дичавіти 
з культури (наприклад, в Криму). Природний 
ареал Erysimum × cheiri включає Балкани 

Рисунок 6	 Опушення листків і квітконіжок видів Alyssum L.:
s, t – A. kotovii A.P.Iljinsk.; u, v, w, x – A. umbellatum Desv.; y, z, ab – A. trichostachyum Rupr.; w, x, z, ab – квітконіжка

Figure 6	 Pubescence of leaves and peduncles of Alyssum L. species:
s, t – A. kotovii A.P.Iljinsk.; u, v, w, x – A. umbellatum Desv.; y, z, ab – A. trichostachyum Rupr.; w, x, z, ab – peduncle
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і  острови Егейського моря (Kotov, 1953; POWO, 
2021b). На листках E. leptostylum DC. переважають 
чотири- і  п‘ятипроменеві трихоми, а інші форми 
складають домішку. Трипроменеві  волоски 
з  домішкою двопроменевих утворюють більшість 
на рослинах E. witmannii Zaw. (Gostin, 2009), 
а чотири- і п‘ятипроменеві – спостерігаються дуже 
зрідка. Види Syrenia (часто включають в Erysimum) 
відрізняються від усіх видів Erysimum s. str. 
формуванням на плодах упоперек орієнтованих 
двопроменевих мальпігієвих волосків. Тоді 
як в роді Erysimum s. str. двопроменеві мальпігієві 
трихоми орієнтовані паралельно до довжини 
плоду. Для Syrenia dolichostylos Klokov та 
S. ucrainica Klokov характерні лише двопроменеві 
мальпігієві трихоми, тоді як на рослинах S. talijevii 
Klokov  спостерігається домішка трироздільних 
волосків.

Екологічний діапазон досліджених видів Erysimum, 
як і роду в цілому, дуже широкий. На території 
України дев’ять видів із 19 поширені в дуже 
різноманітних екологічних умовах: від гумідних 
(лісових галявин, луків, річкових берегів) до 
аридизованих або аридних (степів, вапнякових, 
гіпсових, крейдяних, гранітних і піщаних оголень, 
піщаних та супіщаних напівпустель), а також 
входять до складу антропогенно змінених 
біотопів. Два з них, E. ucranicum і E. krynkense, – 
ендеміки крейдяних оголень. Три – E. hungaricum 
Zapał., E. witmannii і E. froehneri Polatschek, – 
монтанні рослини Карпат і Криму. Найбільш 
мезофільними є E. aureum M.Bieb. і E. virgatum 
Roth. Вони поширені в широколистяних лісах, на 
лісових галявинах, у чагарниках та на берегах 
водойм. Поширення E. leucanthemum (Stephan ex 
Willd.) B.Fedtsch. на території України обмежено 

Рисунок 7	 Трихоми листків і квітконіжок видів триби Alysseae DC.:
a, b, c – Aurinia saxatilis Desv.; d, e, f – Berteroa incana (L.) DC.; g, h – Clypeola jonthlaspi L.; i – Fibigia clypeata (L.) Medik.; 
j, k – Meniocus linifolius DC.; c, f, h, k – квітконіжка

Figure 7	 Trichomes of leaves and peduncles of Alysseae DC. tribe species:
a, b, c – Aurinia saxatilis Desv.; d, e, f – Berteroa incana (L.) DC.; g, h – Clypeola jonthlaspi L.; i – Fibigia clypeata (L.) Medic.; 
j, k – Meniocus linifolius DC.; c, f, h, k – peduncle
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глинистими, кам‘янистими і солонцюватими 
місцями в полинових степах. Тут проходить західна 
межа природного ареалу цього виду. Останній 
простягається від України до Північно-Західного 
Китаю (POWO, 2021c). Види роду Syrenia характерні 
для степових і північних пустельних регіонів від 
Угорщини (на заході) до Монголії (на сході) і до 
Дагестану (на півдні) (Kotov, 1953). На території 
України вони приурочені до пісків (річкових та 
морських) і оголень крейди (S. talijevii). Більшості 
вивчених видів з опушенням із мальпігієвих 
трихом характерний однаковий або дуже схожий 
комплекс адаптивних властивостей. Вони існують, 
як правило, в складі біотопів з розрідженою 
або майже відсутньою рослинністю, як і чимала 
частина хрестоцвітих (Ilyinska et al., 2007; Dorofeev, 
2012; Polatschek, 2010–2012, 2013a,b; Turis, 

2019). Багато з них пристосовані до інтенсивної 
інсоляції,  бідного  субстрату, недостатнього 
зволоження, а  також до особливого теплового 
режиму в гірських та в  напівпустельних регіонах 
з різкими перепадами добової температури. Чіткої 
кореляції між якісним складом мальпігієвих 
трихом і екологічними особливостями видів не 
спостерігається. Разом з тим виразно проявляється 
загальновідома закономірність: щільність 
опушення рослин зростає зі збільшенням ступеня 
аридності біотопів. Звертає на себе увагу і той 
факт, що у флорі України тільки Erysimum × cheiri, 
E.  froehneri та E. ucranicum є багаторічниками. 
Решта  – це монокарпіки (дворічники або 
однорічники).

Рисунок 8	 Трихоми листків і квітконіжок видів триб Arabideae DC. (Schivereckia Andrz. ex DC.:
a, b, c – S. podolica (Besser) Andrz. ex DC.; d, e, f – S. mutabilis (M.I.Alex.) M.I.Alex.) та Camelineae DC. (g – Catolobus pendulus 
(L.) Al-Shehbaz; h, i – Pseudoarabidopsis toxophylla (M.Bieb.) Al-Shehbaz, O‘Kane et R.A.Price); c, f – квітконіжки

Figure 8	 Trichomes of leaves and peduncles of Arabideae DC. tribe species. (Schivereckia Andrz. ex DC.:
a, b, c – S. podolica (Besser) Andrz. ex DC.; d, e, f – S. mutabilis (M.I.Alex.) M.I.Alex.) and Camelineae DC. (g – Catolobus pendulus 
(L.) Al-Shehbaz; h, i – Pseudoarabidopsis toxophylla (M.Bieb.) Al-Shehbaz, O‘Kane et R.A.Price); c, f – peduncles



ISSN 2585-8246– 145 –

Agrobiodivers Improv Nutr Health Life Qual, 5, 2021(1): 133–159

© Slovak University of Agriculture in Nitra
www.uniag.sk

Фуркатні трихоми за літературними даними 
характерні для нещодавно знайденого в Криму 
Olimarabidopsis pumila (Stephan) Al-Shehbaz, O‘Kane 
et Price (Fateryga et al., 2019). Abdel (2005) наводить 
для цього виду два типи волосків: trifixed і Y-shaped. 
Beilstein et al. (2008) такі трихоми відносять до 
типу «dendritic». Відповідно до нашої класифікації, 
вони відповідають фуркатним волоскам із двома, 
трьома чи чотирма променями. У класичних 
флористичних роботах для цього виду вказували 
короткі розгалужені трихоми (Bush, 1939; 
Kotov, 1979). Вид характерний здебільшого для 
солонцевих та солончакових біотопів.

Гетероморфне опушення Brassicaceae флори 
України формується двома або декількома типами 

покривних трихом (Рисунок 2). До його складу 
можуть входити залозисті волоски або залозки. 

Гетероморфне опушення без залозистих структур 
характерно для 45 видів Brassicaceae флори 
України.

Комбінація простих і фуркатних трихом 
спостерігається в найбільшого числа видів 
(44) (Рисунки 9–11). Вони входять до складу 
17 родів декількох триб: Arabideae DC. (Arabis 
L., Aubrieta Adans., Draba, Drabella (DC.) Fourr., 
Erophila DC., Pseudoturritis Al-Shehbaz), Camelineae 
DC. (Capsella, Pseudoarabidopsis Al-Shehbaz, O‘Kane 
et R.A.Price, Arabidopsis (DC.) Heynh., Catolobus 
(C.A.Mey.) Al-Shehbaz, Neslia Desv.), Euclidieae 
DC. (Euclidium W.T.Aiton, Neotorularia Hedge 

Рисунок 9	 Трихоми листків видів триб Anastaticeae DC.:
a – Lobularia maritima (L.) Desv.) та Arabideae DC.; b, c – Arabis alpina L.; d, e – A. caucasica Willd.; f, g, h – A. gerardii Besser; 
i – A. hirsuta (L.) Scop.; h – епікутикулярний пластинчатий віск

Figure 9	 Trichomes of leaves of Anastaticeae DC. tribe species:
a – Lobularia maritima (L.) Desv.) and Arabideae DC.; 
b, c – Arabis alpina L.; d, e – A. caucasica Willd.; f, g, h – A. gerardii Besser; and – A. hirsuta (L.) Scop.; h – epicuticular lamellar 
wax
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et J.Léonard, Strigosella Boiss.), Descurainieae 
Al-Shehbaz, Beilstein et E.A.Kellogg (Hornungia Rchb., 
Descurainia) та Turritideae Buchenau (Turritis L.). 
У одних видів обидва типи трихом розвинені 
майже однаково, наприклад у Pseudoturritis turrita 
(L.) Al-Shebaz (Lang, 2020), в інших – зокрема 
в родах Pseudoarabidopsis,  а  також Capsella та 
Descurainia (Ilyinska and Shevera, 2003b) домінують 
фуркатні трихоми, особливо багатопроменеві, які 
часто називають зірчастими або дендроїдними. 
Прості волоски спостерігаються як домішка: 
у  P. toxophylla  – по краю і знизу по жилці листків 
(Ilyinska et al., 2007), а в D. sophia (L.) Webb ex 
Prantl  – здебільшого на стеблах. Заважимо, що 
іншим видам роду Descurainia (немає в Україні) 
властиве щільне опушення. Крім того, деяким 
(D.  incisa (Engelm.) Britton, D. longepedicellata 

(E.Fourn.) O.E.Schulz, D. sophioides (Fisch. ex Hook.) 
O.E.Schulz), характерні залозисті папіли (Al-Shehbaz, 
2010). Фуркатні трихоми можуть спостерігатися 
дуже зрідка або зовсім зникати, наприклад 
у  гірського Arabis hornungiana Schur (Рисунок 
10) і нещодавно описаного нового виду Camelina 
neglecta J.R.Brock, Mandáková, Lysak et Al-Shehbaz 
(Brock et al., 2019). Кількісне співвідношення 
простих і фуркатних трихом, їхня топографія на 
рослині, в цілому, і на листках, зокрема, щільність 
опушения, форма і  розмір трихом, число і 
орієнтація променів, товщина клітинної стінки, 
а також характер інкрустації поверхні у  видів 
роду Arabis дуже варіюють (Рисунки 9, 10), що 
використовують для діагностики видів. Дуже 
своєрідні чотирипроменеві фуркатні волоски на 

Рисунок 10	 Трихоми листків видів триби Arabideae DC.:
a – Arabis hornungiana Schur; b, c – A. recta Vill.; d, e – A. sagittata (Bertol.) DC.; f – A. sudetica Tausch; g, h – Draba aizoides L.; 
i – D. cuspidata M.Bieb.; h – епікутикулярний пластинчатий віск

Figure 10	 Trichomes of leaves of Arabideae DC. tribe species:
a – Arabis hornungiana Schur; b, c – A. recta Vill.; d, e – A. sagittata (Bertol.) DC.; f – A. sudetica Tausch; g, h – Draba aizoides L.; 
i – D. cuspidata M.Bieb.; h – epicuticular lamellar wax
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довгих ніжках спостерігаються на листках A. alpina 
L. і A. caucasica Willd. (Рисунок 9).

Arabis sagittata (Bertol.) DC. відрізняється від інших 
видів роду наявністю на стеблі довгих простих, а на 
листках – дво-, три-, а іноді й чотирипроменевих 
фуркатних волосків (Рисунок 10). Для Arabis 
sudetica Tausch характерні неопушене стебло 
і прості й двопроменеві фуркатні волоски по краю 
листків (Рисунок 10). Різні комбінації простих 
і фуркатних трихом мають види Draba (Рисунки 10, 
11). По краю листків D. cuspidata M.Bieb. формується 
війчасте опушення з довгих простих волосків 
з домішкою двопроменевих фуркатних. У D. aizoides 
L. війчасте опушення листків сформоване тільки 
простими волосками (Рисунок 12). Для листків 
D.  nemorosa L. і D. carinthiaca Hoppe, характерні 
прості (нечисленні) та дво-, три- і чотирипроменеві 

фуркатні трихоми (Рисунок 11). У флорі України 
незначне гетерогенне опушення та пластинчатий 
епікутикулярний віск (інколи) мають види роду 
Arabidopsis (Рисунок 12).

Відповідно до екологічної приуроченості, 
всі види, що мають комбіноване опушення із 
фуркатних і  простих волосків, можна розділити 
на дві групи. Першу – складають види рівнинних 
або/і гірських біотопів з достатньою чи навіть 
підвищеною вологістю й помірною інтенсивністю 
інсоляції. Це представники триб Arabideae, 
Turritideae та Camelineae (частково). Їхнє опушение 
сформоване, як правило, великими й дуже 
розсіяними трихомами, а на листках формуються 
іноді пластинчасті кристали воску, наприклад 
у  Arabis hornungiana, Arabidopsis ovirensis (O‘Kane 
et Al-Shehbaz) A.P.Iljinsk., Draba aizoides L. та ін. 

Рисунок 11	 Трихоми видів Draba L.:
a, b, c – D. carinthiaca Hoppe; d, e, f – D. nemorosa L.; g, h, i – D. sibirica (Pall.) Thell.; i – генеративне стебло, інші – листки

Figure 11	 Trichomes of Draba L. species:
a, b, c – D. carinthiaca Hoppe; d, e, f – D. nemorosa L.; g, h, i – D. sibirica (Pall.) Thell.; i – generative stem, others – leaves
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(Рисунки 10, 12). Другу групу склали представники 
триб Euclidieae (Euclidium, Neotorularia Hedge 
et J.  Léonard, Strigosella  Boiss.), Alyssopsideae 
Al-Shehbaz  (Olimarabidopsis pumila (Stephan) 
Al-Shehbaz, O‘Kane et Price) і  Descurainieae 
Al-Shehbaz, Beilstein et E.A.Kellogg (Descurainia, 
Hornungia Rchb.). У флорі України всі види 
цієї групи – нещільно опушені однорічники. 
Їм характерні дуже дрібні фуркатні трихоми 
з розгалуженими променями і дуже короткими або 
навіть майже нерозвиненими ніжками, на відміну 
від волосків видів першої групи, внаслідок чого 
такі волоски часто відносять до дендроїдних чи 
до зірчастих. Ці види адаптовані до інтенсивної 
інсоляції й характерні для незадернованих 
степових схилів, кам‘янистих осипищ, пісків, 
піщаних напівпустель, солонців або солончаків та 

інших аридних або аридизованих біотопів, в тому 
числі входять до складу сухих рудералізованих 
девастованих біотопів. До цієї групи належить 
Capsella bursa-pastoris, що поширений в дуже 
широкому діапазоні біотопів – від холодних 
пустельних, тундрових, тайгових, альпійських 
і  субальпійських до спекотних пустельних і сухо-
тропічних гавайських (CABI, 2021a; POWO, 2021a), 
а також у складі техногенних та інших порушених 
біотопів, особливо на легких піщаних ґрунтах. 
Решта видів мають досить локальний ареал, але 
так само адаптовані до нерегулярного зволоження 
субстрату, інтенсивного УФ-випромінювання, 
до ґрунтів різного типу й різного багатства, 
в тому числі солонцюватих і солончакових 
(Pseudoarabidopsis toxophylla (M.Bieb.) Al-Shehbaz, 
O‘Kane et R.A.Price).

Рисунок 12	 Трихоми листків видів Arabidopsis Heynh. (Camelineae DC.) та Bunias (Buniadeae DC.):
a – Arabidopsis arenosa (L.) Lawalrée; b, c – A. multijuga (Borbás) D.A.German; d, e, f – A. ovirensis (O‘Kane & Al-Shehbaz) 
A.P.Iljinsk.; g, h, i – Bunias orientalis L.; f – епікутикулярний пластинчатий віск; i – багатоклітинна залозка

Figure 12	 Trichomes of leaves of Arabidopsis Heynh. (Camelineae DC.) and Bunias (Buniadeae DC.):
a – Arabidopsis arenosa (L.) Lawalrée; b, c – A. multijuga (Borbás) D.A.German; d, e, f – A. ovirensis (O‘Kane & Al-Shehbaz) 
A.P.Ilyinsk.; g, h, i – Bunias orientalis L.; f – epicuticular lamellar wax; i – multicellular gland
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Комбінація зірчастих і дендроїдних трихом у флорі 
України спостерігається тільки в Fibigia clypeata 
(триба Alysseae) (Рисунок 7). Три видозміни 
зірчатих і одна – дендроїдних трихом наводять 
також для рослин цього виду болгарської флори 
(Ančev and Goranova, 2006).

Гетероморфне опушення із залозками або 
залозистими волосками властиве 14 ​​видам п‘яти 
родів п‘яти триб: Chorisporeae C.A.Mey. (Chorispora), 
Dontostemoneae Al-Shehbaz et Warwick (Clausia 
Korn.-Trotzky), Hesperideae Prantl in Engler et Prantl 
(Hesperis), Anchonieae DC. (Matthiola), Buniadeae DC. 
(Bunias) (Рисунки 12, 13).

Комбінація простих і фуркатних волосків та 
багатоклітинних сидячих залозок спостерігається 
лише у видів оліготипного роду Bunias L. 

монотипної триби Buniadeae DC. (Рисунок 12). 
Середземноморський за походженням B. erucago 
L. у флорі України належить до числа адвентивних 
рослин, відомих тільки з кількох локалітетів 
(Kucherevsʹkyy, 2004; Ilyinska et al., 2007; Yena 
and Svirin, 2011). Переднєазійський B. orientalis 
L. належить до числа високоінвазивних видів 
(відомий із близько 50-ти країн) (CABI, 2021b). 
Практично на всій території України він входить 
до складу антропогенно трансформованих, 
рудералізованних і рекреаційних біотопів 
(Ilyinska et al., 2007).

Комбінацію простих і залозистих багатоклітинних 
волосків мають рослини середньоазійського за 
походженням Chorispora tenella DC. (Рисунок 13) 
і  джунгаро-монгольського Clausia aprica (Stephan 

Рисунок 13	 Трихоми листків і квітконіжок видів триб Chorisporeae C.A. Mey.:
a, b – Chorispora tenella (Pall.) DC.) та Hesperideae Prantl in Engler & Prantl (c, d, e – Hesperis tristis L.; f – H. matronalis L.; 
g – H. pycnotricha Borbás & Degen; h, i – H. steveniana DC.); a, h, i – квітконіжки; b, d, i – залозисті волоски

Figure 13	 Trichomes of leaves and peduncles of Chorisporeae C.A.Mey.:
a, b – Chorispora tenella (Pall.) DC.) and Hesperideae Prantl in Engler & Prantl tribes species (c, d, e – Hesperis tristis L.; 
f – H. matronalis L.; g – H. pycnotricha Borbás & Degen; h, i – H. steveniana DC.); a, h, i – peduncles; b, d, i – glandular hairs
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ex Willd.) Korn.-Trotzky. Перший вид входить 
до складу солонцюватих і бур‘янових біотопів, 
особливо в Східній Україні. Другий – характерний 
для вапнякових і крейдяних схилів степів. Через 
північно-східну частину України, проходить західна 
межа його ареалу.

Комбінація простих, фуркатних і залозистих 
багатоклітинних волосків у флорі України властива 
лише видам роду Hesperis (Рисунок 13).

Характер розподілу на рослинах трихом кожного 
типу і щільність опушення в різних видів варіює. 
Густі довгі прості й рясні залозисті волоски 
спостерігаються на плодоніжках H.  sibirica L., 
тільки фуркатні й залозисті – має H. pycnotricha 
Borbás et Degen. Для H. steveniana DC. характерні 
прості, фуркатні й рясні, зокрема на плодоніжках, 
залозисті трихоми. Hesperis sylvestris відзначається 
густим опушенням із коротких простих 
і  залозистих  волосків та фуркатних трихом 
(домішка, вгорі). Квітки, квітконіжки і вісь суцвіття 
H. suaveolens (Andrz.) Besser ex Steud. або розсіяно 
опушені залозистими і короткими простими 
волосками, або голі. Розсіяне опушення H. matronalis 
складається із довгих і коротких простих волосків 
із можливою домішкою фуркатних (вгорі) та 
залозистих. На рослинах H.  tristis L. переважають 
розсіяні прості трихоми із  домішкою (вгорі) 
фуркатних та залозистих (іноді).

У флорі України види Hesperis входять до складу 
лісових, гірських і степових біотопів. Деякі з них, 
наприклад H. matronalis, H. sibirica та H. pycnotricha, 
проявляють високу антропотолерантність. Вони 
розповсюдилися далеко за межі свого природного 
ареалу (Gudžinskas, 1997; Herloff, 1999; Ebel‘, 2002; 
Francis et al., 2009; Costache, 2011; Laz‘kov et al., 
2011; Dorofeev, 2013; Mandáková et al., 2017; CABI, 
2020). На території України ці види віддають 
перевагу біотопам із більш-менш оптимальним 
зволоженням. У регіоні сучасного формового 
різноманіття роду Hesperis (Балкани, Кавказ, Ірано-
Туранська флористична область) переважають 
гірські види, зокрема субальпійські та альпійські, 
що поширені на схилах, скелях, кручах (Cullen, 
1965; Takhtajyan, 1978; Duran, 2008; Duran and Çetin, 
2016). Щільність опушения рослин цієї групи, як 
і попередніх, збільшується із посиленням ступеня 
аридности середовища їхнього існування. 

Комбінація простих, фуркатних, зірчастих, 
дендроїдних і залозистих багатоклітинних волосків 
у флорі України характерна тільки для чотирьох 
видів роду Matthiola (Anchonieae DC.). У  двох 

багаторічників (M. odoratissima (Pall. ex M.Bieb.) 
W.T.Aiton та M. fragrans Bunge) і двох інтродукованих 
однорічників (M. incana (L.) W.T.Aiton та 
M.  longipetala (Vent.) DC.) вони формують  дуже 
густе повстисте опушення. В цілому, всі інші види 
Matthiola також мають густе опушення й існують 
в кам‘янистих степах, на скелястих гірських 
схилах, крейдяних і вапнякових оголеннях. 
Вони адаптовані до теплового режиму з  різкими 
перепадами добової температури, сильного 
УФ-випромінювання й толерантні до бідного 
субстрату та недостатнього вологозабезпечення 
в Макаронезії, Середземномор‘ї, Північно-Східній 
Африці, на Близькому Сході та в Південно-Західній 
Азії (Gowler, 1998; Zeraatkar and Assadi, 2018; Kaya 
et al., 2019).

Типи трихом у родах та трибах, які формують 
еволюційні лінії Brassicaceae (Nikolov et al., 2019), 
поширені неоднаково (Рисунок 14). 

У флорі України тільки прості нерозгалужені 
волоски властиві рослинам 72 видів тих триб, 
що включені до складу еволюційної лінії LII 
(Sisymbrieae, Brassiceae, Thlaspideae, Calepineae, 
Coluteocarpeae). У видів деяких родів (Crambe, 
Myagrum, Brassica та інші) волоски можуть бути 
зовсім відсутні. 

Голі рослини характерні для видів роду Subularia, 
що представляє окрему еволюційну лінію LV, 
а  трибова належність цього роду, відповідно до 
молекулярних даних, ще не визначена.

До складу еволюційної лінії LI у флорі України 
увійшли 97 видів Brassicaceae із різноманітними 
типами трихом. У видів чотирьох триб (Camelineae, 
Turritideae, Alyssopsideae та Descurainieae) 
формується гетероморфне опушення, що 
складається із простих і фуркатних трихом. 
У  останніх кількість променів варіює зазвичай 
від двох до п’яти-семи. Виразна ніжка й наявність 
на одному й тому ж листку волосків із різним 
числом променів дає підставу відносити їх до 
одного й того ж типу. Триба Erysimeae включає 
види із мальпігієвими волосками. Як і в фуркатних 
трихомах, кількість променів у них також мінлива. 
Тільки в окремих видів (наприклад Erysimum 
diffusum Ehrh.) спостерігаються типові мальпігієві 
трихоми із двома променями. В багатьох інших 
є більша чи менша домішка волосків із декількома 
променями, що використовують для діагностики 
видів (Polatschek, 2010–2012, 2013a,b). У трибах 
Lepidieae та Cardamineae, опушення представлене 
простими волосками або відсутнє зовсім. Так само, 
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як і в Biscutelleae, яка, відповідно до Nikolov et al. 
(2019), не була включена до жодної еволюційної 
лінії Brassicaceae, а пізніше віднесена до LII (Liu et 
al., 2020). 

До еволюційної лінії LIV у флорі України належать 
48 видів трьох триб: Arabideae, Stevenieae та Alysseae 
(Nikolov et al., 2019). Представники перших двох 

мають гетероморфне опушення, яке складається 
із простих та фуркатних трихом. На прикладі 
цих триб легко прослідковується залежність між 
ступенем розгалуженості трихом і  щільністю 
опушення та екологічними чинниками  оселищ 
видів. В роді Draba  – одному з найбільших за 
видовою чисельністю, гірсько-альпійский 

 
Рисунок 14	 Різноманітність типів трихом родів Brаssicaceae флори України: триби та роди еволюційних ліній (LI, LII, 

LIII, LIV, LV) і таксони, що не включені до жодної еволюційної лінії (не виділені кольором), розташовані 
згідно із філогеномним дослідженням Nikolov et al. (2019):
трибова належність роду Subularia ще не визначена, згідно із молекулярно-філогенетичними дослідженнями; 
A – трихоми відсутні; H – прості волоски; F2, F3, F4, F5-7 – фуркатні трихоми з двома, трьома, чотирма або п’ятьма – 
сімома променями; M2, M3, M4, M5-7 – мальпігієві волоски з двома, трьома, чотирма або п’ятьма – сімома променями; 
S – зірчасті трихоми сидячі, SA – зірчасті асиметричні, SS – зірчасті на ніжках, D – дендроїдні волоски

Figure 14	 Diversity of trichomes types of Brassicaceae genera of the flora of Ukraine: tribes and genera of evolutionary 
lines (LI, LII, LIII, LIV, LV) and taxa not included in any evolutionary line (not highlighted by color) located 
according to the phylogenetic study of Nikolov et al. (2019):
Subularia genus is not yet been assigned to tribe, according to molecular phylogenetic studies; A – trichomes are absent; H – 
simple hairs; F2, F3, F4, F5-7 – forked trichomes with two, three, four or five – seven rays; M2, M3, M4, M5-7 – malpighian hairs 
with two, three, four or five – seven rays; S – appressed-stellate, SA – asymmetric-stellate, SS – stalked-stellate; D – dendritic 
hairs
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D. aizoides, відзначається дуже незначним 
опушенням із простих волосків по краю листка 
та епікутикулярними пластинчатими кристалами 
воску, що має гідрофобні властивості. В інших 
видів, що наявні у флорі України, опушення добре 
розвинене і складається із простих та фуркатних 
трихом із двома, трьома чи чотирма променями. 
Щільне опушення із дендроїдних волосків мають 
види Schivereckia. В екстремальних біотопах 
спостерігається збільшення ступеня галузистості 
фуркатних волосків або щільності опушення 
також у видів Arabis. У гірсько-альпійських 
A. alpina та A. caucasica домінують густі чотири- та 
п’яти-семипроменеві фуркатні волоски, тоді як 
у мезофільних A. sagittata, A. gerardii та A. hirsuta 
переважають розсіяні двопроменеві фуркатні 
трихоми або тільки прості нерозгалужені волоски. 
До складу інтенсивно інсольованих біотопів 
Середземномор’я входять густо опушені види 
Aubrieta, один з яких поширюється в Україні як 
інтродукована рослина (Illinska et al., 2019).

Аналогічна тенденція збільшення галузистості 
трихом і щільності опушення, спостерігається 
і в нещодавно описаній трибі Stevenieae (Al-Shehbaz 
et al., 2011), до якої включили Pseudoturritis turrita, 
що поширений на досліджуваній території. Дуже 
своєрідні за конструкцією трихоми характерні 
для Ptilotrichum canescens (DC.) C.A.Mey. (= Stevenia 
canescens (DC.) D.A.German = Alyssum canescens 
DC.), що розповсюджений від Південно-Західного 
Сибіру до Західних Гімалаїв (в Україні відсутній). Їх 
описували як зірчасті із пірчасто-розгалуженими 
променями (Bush, 1939) або як дендроїдні 
(Beilstein et al., 2008). Розвиток ніжки і двох 
первинних променів вказує на їхню належність 
до фуркатних трихом із пірчасто-розгалуженими 
променями. Отже, збільшення розгалуженості 
трихом є адаптивною реакцією рослин на 
екстремальні умови існування. Це підтверджує 
і густе опушення із зірчастих трихом, що властиве 
більшості видів ірано-туранської за походженням 
триби Alysseae. Трихоми Aurinia saxatilis визначали 
як зірчасті, але наше дослідження показало, що 
їх треба кваліфікувати як дендроїдні. Подібні 
волоски формуються, як домішка до зірчастих, 
і в Fibigia clypeata. Для рослин цього виду із 
Болгарії вказують зірчасті (сидячі та на ніжці) 
і  дендроїдні трихоми (Ančev and Goranova, 2006). 
Зауважимо, що різноманітні за характером 
галуження зірчасті трихоми розвиваються також 
у видів північноамериканської, здебільшого, 
триби Physarieae (O’Kane, 2010; Fuentes-Soriano 

and Al-Shehbaz, 2013). Види обох триб подібні 
за характером екології біотопів, до складу яких 
вони входять – існують в біотопах кам‘янистих 
відслонень зі слабкорозвиненим рослинним 
покривом, інтенсивною інсоляцією та бідним 
субстратом. Отже, можна припустити, що в родині 
Brassicaceae дендроїдні волоски – це похідний 
тип трихом, що може формуватися в результаті 
збільшення ступеня галузистості інших їхніх типів, 
зокрема фуркатних чи зірчастих.

Еволіційну лінію LIII (або суперкладу 
«E») сформували види триб Chorisporeae, 
Dontostemoneae, Hesperideae, Anchonieae, Buniadeae, 
Shehbazieae та Euclidieae (Beilstein et al., 2006, 2008; 
Koch et al., 2007; Franzke et al., 2011; Huang et al., 
2015; Guo et al., 2017; Mandáková et al., 2017; та 
ін.). Це єдина філогенетична група хрестоцвітих, 
до складу якої увійшли здебільшого ті види, що 
мають у своєму опушенні залозисті структури. 
У флорі України таких видів 14. Якщо розвиток 
покривних трихом є першою захисною реакцією 
епідермальної тканини рослин на екстремальні 
(особливо надмірну інсоляцію і високі або низькі 
температури) умови існування, то формування 
секреторних структур пов’язують зі специфікою 
обміну речовин тих чи інших груп рослин. У їхніх 
клітинах накопичуються, як правило, вторинні 
продукти метаболізму, ефірні олії (Huchelmann et 
al., 2017; Schuurink and Tissier, 2020). Секреторні 
утворення характерні для дуже багатьох видів 
сестринської родини Cleomaceae, що поширені 
здебільшого в тропіках та субтропіках Старого 
і Нового світу. Згідно з даними Angiosperm Phylogeny 
Group (APG IV, 2016), Cleomaceae є сестринською 
родиною Brassicaceae. У видів клеомових численні 
й дуже різноманітні за структурою залозисті 
волоски й рідкісні або зовсім відсутні прості 
трихоми (Pax, 1891; Iltis et al., 2011; Ilyinska, 2015). 
Отже, розвиток залозистих структур також вказує 
на існування близьких споріднених зв’зків між 
родинами Brassicaceae та Cleomaceae і є одним із 
свідчень паралельного розвитку цих двох родин 
(Hall et al., 2002; Iltis et al., 2011; APG-IV, 2016).

У таксонів флори України, що належать до LIII, 
просте опушення складається із нерозгалужених 
(Clausia та Chorispora) або із простих та фуркатних 
(триби Hesperideae, Euclidieae та Buniadeae) чи 
із зірчастих і дендроїдних (Anchonieae) трихом. 
Характерно, що більшість видів лінії LIII на 
досліджуваній території знаходяться на межі свого 
природного поширення (Clausia aprica, Chorispora 
tenella, Strigosella africana, Neotorularia torulosa, 
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N. contortuplicata, Bunias orientalis, Euclidium syriacum 
(L.) W.T.Aiton) або належать до числа занесених 
(Bunias erucago), чи тих, що відомі в  культурі 
(Matthiola incana, M.  longipetala) і  поширені 
здебільшого в трав’яних, синантропних біотопах 
або в інших, але із слабко розвиненим рослинним 
покривом. За нашими даними тільки рід Hesperis 
в Україні включає дев’ять видів, більшість яких є 
складовими ряду Matronales Tzvel. (Tzvelev, 1959). 
Результати нещодавніх молекулярно-біологічних 
досліджень близько 40 видів показали, що 
рід Hesperis сформувався в ірано-туранському 
флористичному регіоні в середньому міоцені 
під час редукції Тетіса і розширення знеліснених 
територій, а фуркатні й залозисті волоски належать 
до його анцесторних ознак (Eslami-Farouji et al., 
2021). У видів Hesperis, що поширені в Південно-
Західній Азії, наприклад, опушення значно густіше, 
ніж у тих, що характерні для флори України (Cullen, 
1965; Dvořák, 1968a,b; Duran and Çetin, 2016; Eslami-
Farouji, et al., 2018). 

Висновок
Види Brassicaceae флори України мають ізоморфне 
(170 видів) або гетероморфне (59 видів) опушення. 
У 23 видів трихоми зовсім відсутні. Ізоморфне 
опушення в найбільшого числа (120) видів 
складається із простих волосків, у небагатьох – із 
мальпігієвих (23) або зірчастих (23) трихом; 
дуже незначна частка видів має дендроїдні (3) 
та фуркатні (1) волоски. Для гетероморфного 
опушення хрестоцвітих України найбільше 
характерна комбінація простих і фуркатних 
волосків (44). Поєднання дендроїдних та зірчастих 
трихом – спостерігається лише у одного виду, 
а залозисті структури властиві тільки 14 видам. На 
досліджуваній території за видовою чисельністю 
найкраще представлені хрестоцвіті еволюційно-
філогенетичних ліній LI та LII. У цілому, структурна 
різноманітність трихом Brassicaceae відображає 
широку екологічну амплітуду видів і корелює, 
певною мірою, з помірно-континентальним 
кліматом України. У біотопах з достатньою 
вологістю, оптимальною інсоляцією та задовільною 
якістю  ґрунту спостерігаються види без волосків 
або опушені простими трихомами, в тому числі 
в комбінації з фуркатними волосками. Види із 
щільним опушенням із розгалужених трихом 
населяють посушливі біотопи з інтенсивною 
інсоляцією, недостатнім зволоженням і бідним 
субстратом.
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